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Ⅰ．はじめに
Mazus Lour. 属は花喉部に多数の毛状突起を持つこと
で特徴付けられる植物群で，東アジアを中心にヒマラ
ヤからオセアニアにかけて広い地域に分布している（Li 
1954, Hsieh 2000）．従来の分類体系では，Mazus 属はゴ
マノハグサ科（Scrophulariaceae）あるいはハエドクソウ
科（Phrymaceae）に含まれていたが，分子系統解析の結果，
Dodartia  Linn. 属及びLancea  Hook. f. et Thoms. 属と共に
新設されたサギゴケ科（Mazaceae）に移行された（Chase 
et al . 2016）．40 種ほどで構成されるサギゴケ科の中で，
Mazus 属が最大のグループであるという認識に誤りはな
いだろうが，それぞれの種の認識についてはいまだに議
論が絶えない．実際に，属内の種数に関する見解は 10
～ 30 種以上とするものまで幅広く（Bonati 1908, Barker 
1991, Yang 1979），形態変異に富むMazus 属の分類には
形態情報だけでなく，分子情報を利用することが必要
不可欠といえる（例えば Umemoto et  al . 2015, Deng et al . 
2016）．
日本には 4 種のMazus 属植物が分布している：サ
ギゴケMazus miquelii  Makino，トキワハゼM. pumilus  
（Burm.f.） Steenis， ヒ メ サ ギ ゴ ケ M. goodenifolius  
（Hornem.） Pennell，カワセミソウM. quadriprotuberans  N. 
Yonezawa（遠藤　2017）．このうち，カワセミソウを除
く 3種は東アジアや東南アジア（オセアニア）にかけて
広い分布域をもつものであり，特にサギゴケ・トキワハ
ゼについては，日本で広く見られる普通種で，市街地か
ら里山（山地）まで多様な環境に生育している．これ
に対して，カワセミソウは唯一の日本固有種であるが，
一見すると奇妙で理解に苦しむ場所に自生する．
カワセミソウは 1998 年に京都御苑（京都市）内のよ
く手入れされた芝生の上で初めて発見され，著しく伸長
した花筒部（Fig. 1）をもつ日本産Mazus 属の新種とし
て 2000 年に報告された（Yonezawa 2000）．この新種記
載以降，タイプ産地である京都御苑の他に新たな自生地
は未だに見つかっていない．さらに興味深いことは，カ
ワセミソウが唯一生育する御苑内では，サギゴケとトキ
ワハゼが至る所で見られ，カワセミソウはそれらの近縁
種とほとんど同所的に生えていることである（Yonezawa 
2000）．花形態では明瞭に他分類群と区別されるカワセ
ミソウであるが，多年草で走出枝を出すという特徴がサ
ギゴケと共通しているため（トキワハゼとヒメサギゴケ
は一年草あるいは越年草で走出枝がない），形態的には
サギゴケと類縁関係があると考えられている（Yonezawa 
2000）．しかしながら，多年草で走出枝を出すMazus 属
の仲間は中国や台湾にもいくつか知られ（M. alpinus, M. 
longipes, M. surculosus, M. fauriei など），地理的分布や形
態的特徴のみでカワセミソウの系統的位置を議論する
ことは容易ではなく，推測の域を出ないと言わざるを得
ない．むしろ，カワセミソウとサギゴケが隣り合って生
育していることを踏まえると，両者の間に深い系統的な
分化が存在する可能性も否定できない．そこで，本研究
では，Mazus 属の葉緑体 DNA を用いた分子系統解析を
行い，京都御苑のみに自生するカワセミソウの系統的位
置を明らかにすることを目的とした．
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Ⅱ．材料と方法
京都御苑内での植物採集は全面的に禁止されている
ため，カワセミソウについては京都府立植物園（京都市
左京区）で系統保全されている株から遺伝子解析用の葉
を採取した．また，近縁種と考えられるサギゴケにつ
いても，御苑の近くを流れる鴨川に群生している集団
（35°00′N，135°46′E）から葉を採取した．
シリカゲルで乾燥させた葉サンプルから CTAB 法で
ゲノム DNA を抽出し（Doyle 1990），Yamamoto et al . 
（2017） の方法に従って葉緑体 DNA 上のスペーサー領
域 2 つ（psb A-trn H，trn L-trn F）とイントロン領域 1 つ
（rps16 intron）を増幅した．PCR 増幅には SapphireAmp 
Fast PCR Master Mix（TaKaRa），シークエンス反応には
Big Dye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Ready Reaction 
Kit（Applied Biosystems） を 用 い，ABI PRISM 3130 
Genetic Analyzer（Applied Biosystems）で塩基配列を決
定した．これに加えて，GenBank からMazus 属植物 17
種とLancea tibetica の塩基配列情報を取得し（Table 1），
それぞれの領域ごとにデータセットを作成した．各
データセットは MEGA7（Kumar et al . 2016）で編集し，
MUSCLE（Edgar 2004）を用いて塩基配列の多重アライ
メントを行なった．アライメント後，3 つのデータセッ
トを SequenceMatrix v1.7.8（Vaidya et al.  2011）で結合し，
これを系統解析用のデータセットとした．
塩基配列に対する最適な進化モデルの推定は
ModelFinder （Kalyaanamoorthy et al . 2017） で 行 い，
K3Pu+F+G4 モデルが選択された．分子系統樹の作成に
は最尤法系統解析を行う W-IQ-TREE （Trifinopoulos et al.  
2016）を使用，推定された進化モデルに基づいて 1,000
回のブートストラップ解析を行い（ultrafast bootstrap 
method, Hoang et al.  2017），得られた系統樹の信頼性を
評価した．得られた系統樹は FigTree （Rambaut 2014）で
可視化・編集し，Lancea tibetica を外群とする有根系統
樹を作成した．
Ⅲ．結果および考察
まず，京都御苑固有種であるカワセミソウと京都市
内に自生するサギゴケの葉緑体 DNA 領域の塩基配列を
決定した．3 領域（psb A-trn H，trn L-trn F，rps16 intron）
合計で 1430 塩基を解読したところ，両種の塩基配列は
 
Table 1 GenBank accession number of 18 Mazus species used in the phylogenetic analysis. 
Species Voucher No. (herbarium) Locality 
GenBank accession No. 
psbA-trnH trnL-trnF rps16 intron 
Mazus quadriprotuberans - Kyoto, Japan LC506183 LC506187 LC506185 
M. miquelii - Kyoto, Japan LC506182 LC506186 LC506184  
M. miquelii NK11186 (KUN) Yunnan, China KX783461 KX783522 KX783503 
M. miquelii Deng2165 (KUN) Yunnan, China KX783453 KX783515 KX783495 
M. miquelii Deng423 (KUN) Yunnan, China KX783451 KX783514 KX783496 
M. pumilus Li15512 (KUN) Yunnan, China KX783454 KX807207 KX807202 
M. alpinus Sunhang11322 (KUN) Taiwan KX783458 KX783519 KX783500 
Mazus sp.  Sunhang11307 (KUN) Taiwan KX783459 KX783520 KX783501 
M. goodenifolius Sunhang11459 (KUN) Taiwan KX783460 KX783521 KX783502 
M. procumbens zdg6074 (KUN) Hubei, China KX783456 KX783517 KX783498 
M. fauriei Sunhang11248 (KUN) Taiwan KX783457 KX783518 KX783499 
M. caducifer Kun35025 (KUN) Anhui, China KX783455 KX783516 KX783497 
M. surculosus KUN0472212 (KUN) Yunnan, China - KX783512 KX783493 
M. longipes Deng1941 (KUN) Guizhou, China KX783450 KX783513 KX783494 
M. pulchellus KUNdt093 (KUN) Hunan, China KX783448 KX783511 KX783492 
M. omeiensis nie1976 (KUN) Sichuan, China KX783449 KX807208 KX807203 
M. celsioides YIF-0093 (KUN) Xizang, China KX783464 KX783525 - 
M. lanceifolius zdg4447 (KUN) Hubei, China KX783446 KX783509 KX783490 
M. sunhangii zdg4142 (KUN) Hubei, China KX783504 KX783523 KX783504 
M. pumilio Pagest.s.n.2021829 (KUN) Australia KX783444 KX783507 KX783488 
M. novazeelandiae dtA68 (KUN) New Zealand KX783445 KX783508 KX783489 
Lancea tibetics dt108 (KUN) Yunnan, China KX783443 KX807205 KX807200 
 
 
 
  
Table 1　GenBank accession number of 18 Mazus  species used in the phylogenetic analysis.
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100 % 一致し，違いは見つからなかった．本研究で新た
に得られた 2 種の塩基配列情報は GenBank に登録した
（LC506182-LC506187）．
次に，カワセミソウを含むMazus 属植物 18 種を用い
た葉緑体 DNA3 領域に基づく最尤系統樹を Figure 1 に示
す．それぞれの葉緑体 DNA 領域を結合し，多重アライ
メントを行なった後の総塩基数は 1442 となり，Variable 
siteの数は181，Parsimony-informative siteの数は92であっ
た．
得られた系統樹のトポロジー自体は，概ねMazus 属
の網羅的な系統解析を行なった先行研究（Deng et al . 
2016）の結果と変わりないが，本研究によって二つの新
たな知見が得られた．一つ目は，本研究の主目的である
属内におけるカワセミソウの系統的位置である．系統解
析の結果，カワセミソウは全く同じ塩基配列をもつ京
都市内に自生するサギゴケと共に，日本及び台湾に自
生するMazus 属種（M. goodenifolius 及びM. alpinus）で
構成されるクレードに含まれ，このクレードは高いブー
トストラップ値で支持された．その姉妹クレードを構
成するトキワハゼ等も含めて，これらの種はいずれも
Mazus 節（Sect. Mazus）に属するグループである．現在，
Mazus 属内は花茎の形状や子房の毛の有無などによって
3つの節（Sects. Trichogynus，Mazus，Lanceifoliae）に整
理されているが（Yang 1979），本研究によってカワセミ
ソウがMazus 節に含まれること，そしてサギゴケと姉
妹種の関係にあることが示された．これは，Yonezawa
 
 
 
 
 
 
Figure 1 The maximum-likelihood tree of Mazus quadriprotuberans and related species based on three chloroplast genes: 
psbA-trnH，trnL-trnF and rps16 intron. Maximum-likelihood bootstrap values are shown above branches. 
 
 
 
 
Figure 1　 The maximum-likelihood tree of Mazus quadriprotuberans  and related species based on three chloroplast 
genes: psbA-trnH，trnL-trnF and rps 1６ intron. Maximum-likelihood bootstrap values are shown above 
branches.
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（2000）の形態情報に基づく分類学的考察を支持するも
のである．
二つ目は，中国・台湾・朝鮮半島・日本に広く分布す
るサギゴケが種として単系統性を示さなかったことで
ある．得られた系統樹では，中国（雲南省）と日本で
採取されたサギゴケはそれぞれ別のクレードに含まれ，
多系統となっている．これは，中国と日本に分布するサ
ギゴケの間に別種レベルに相当する系統的な分化があ
ることを示唆しているが，形態種と分子系統樹上の種と
の間に不一致が生じることは，特に植物の場合それほど
珍しいことではない（例えば Kato and Koi 2018）．その
ような不一致をもたらす原因としては，単に種そのも
のが多系統であったり，隠蔽種（cryptic species）が含ま
れているケースもあれば，祖先多型の incomplete lineage 
sorting や，種間交雑によって起こる遺伝子浸透などが
真の遺伝子系統樹を歪めてしまうこともしばしばある
（Funk and Omland 2003）．これらの要因を精査するため
には，核 DNA を用いた系統解析や集団遺伝解析が必須
であるため，現段階ではなぜサギゴケが多系統となるの
か明確な理由はわからない．また，実際に中国で採取さ
れたサギゴケの標本を確認することができないため，誤
同定の可能性も完全に否定することはできない．今後，
複数の DNA 領域を用いた解析で広域に分布する集団の
系統関係やデモグラフィを明らかにすることができれ
ば，その実態を把握することができるだろう．
本研究によって，京都御苑にしか生育しないカワセミ
ソウの姉妹種が同所的に生育するサギゴケであること
が明らかになった．加えて，種間に DNA 塩基配列上の
差異が無いことから，その種分化イベントはかなり最近
の出来事であったと推察される．一般に，植物の場合は
動物よりも近縁種間の交雑や繁殖干渉が起こりやすい
ため，種分化後間もない姉妹種同士が隣り合って生育
している事実を説明することは容易ではなく，その維
持機構は進化生物学的にも大変興味深い．その一方で，
カワセミソウの風変わりな分布や形態的特徴から，奇形
や雑種である可能性を指摘されることもある（藤井他　
2006）．ただ，核 DNA の internal transcribe spacer（ITS）
領域においても両種の塩基配列にはほとんど違いが見
られないため（山本　未発表），カワセミソウが雑種起
源である可能性は極めて低いといえるだろう．今後は，
カワセミソウの詳細な進化的起源や，その特異な花形態
が持つ適応的意義を明らかにしていく中で，分類学的検
討を重ねていきたいと考えている．
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